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RESUME

La moule quagga (Dreissena rostriformis bugensis) est une espéce exotique envahissante présente dans de
nombreux écosystemes aquatiques. Bien que cette espéce soit connue pour sa prolifération rapide et ses impacts
écologiques et économiques importants, les connaissances sur son écophysiologie sont encore incompletes. C’est
notamment le cas de son taux de croissance en conditions naturelles. En utilisant une approche originale basée
sur la photogrammeétrie, nous avons évalué la croissance du bivalve dans le Léman au cours d’une année et pour
une variété d’environnements. Nous avons trouvé, sur la base des mesures de la longueur maximale de la coquille,
des taux de croissance moyens variant entre <0.001 et 0.29 mmy/j, des différences pouvant étre liées a la classe
de taille des individus, de la saison ou encore du type d’environnement (profondeur, substrat). Ces valeurs sont
parmi les plus élevées rapportées a ce jour.

ABSTRACT

The quagga mussel (Dreissena rostriformis bugensis) is an invasive alien species found in many aquatic ecosystems.
Although this species is known for its rapid proliferation and significant ecological and economic impacts,
knowledge about its ecophysiology remains incomplete. This is particularly true for its growth rate under natural
conditions. Using an original photogrammetry-based approach, we assessed the bivalve’s growth in Lake Geneva
over the course of a year and across a variety of environments. Based on measurements of maximum shell length,
we found average growth rates ranging from <0.001 to 0.29 mm/day. These differences may be related to
individual size class, season, or environmental factors such as depth and substrate type. These values are among
the highest reported to date.

-177-



Rapport de la Commission internationale pour la protection des eaux du Léman, Campagne 2024, 2025

1. INTRODUCTION

L'introduction d'especes exotiques envahissantes a de nombreux impacts sur les écosystemes aquatiques
(Cuthbert et al. 2021; Sales et al. 2020). Les enjeux environnementaux liés a ces especes non indigénes sont
cruciaux en raison des conséquences écologiques, économiques et sanitaires potentielles liées a leur
introduction et de leur propagation (Cuthbert et al. 2021; Roy et al. 2014).

Originaire de la mer Noire et de la région pontocaspienne, la moule quagga (Dreissena rostriformis bugensis),
proche parente de la moule zébrée (Dreissena polymorpha), est une espéce envahissante qui a considérablement
élargi son aire de répartition, colonisant de nombreux lacs a travers le monde. Ces deux espéces de moules
forment aujourd'hui de grandes populations aux Etats-Unis, en Europe et en Russie (Haltiner et al. 2022; Kraemer
et al. 2023). Les moules zébrées sont généralement les premieres a s'établir, mais les moules quagga les
supplantent souvent, prenant ainsi I'avantage grace a leur capacité de reproduction plus rapide et plus étendue
(Karatayev et al. 2015; Karatayev & Burlakova 2022). La moule quagga a été détectée pour la premiére fois dans
le Léman en 2015 alors que la moule zébrée, aujourd’hui quasiment disparue du lac (Beisel et al. soumis; Realis
et al. données personnelles), est arrivée dans les années 1960 (Lods-Crozet & Chevalley 2018).

La prolifération des moules quagga peut avoir divers impacts sur la biodiversité et le fonctionnement des
écosystemes (Karatayev et al. 2007; Mills et al. 2017; Roy et al. 2014). Certains parameétres environnementaux
sont modifiés a mesure que la biomasse envahissante augmente, en raison de la modification de I'habitat et de
la capacité de filtration de ces animaux (Baldwin et al. 2002; Johannsson et al. 2000; Nalepa et al. 2009). En effet,
les moules quagga peuvent filtrer jusqu’a 2 litres d’eau par jour et par individu, ce qui appauvrit la biomasse
planctonique et peut étre susceptible d'affecter I'ensemble du réseau trophique pélagique (Bayba et al. 2014;
Rowe et al. 2015). De plus, les bivalves peuvent impacter les cycles biogéochimiques pélagiques a l'interface eau-
sédiment (Eifert et al. 2023; Zalusky et al. 2023) ainsi que dans la colonne d'eau (Li et al. 2021). Ces derniers
auteurs ont en effet montré comment cette moule envahissante domine désormais le cycle du phosphore, méme
dans les plus grands lacs du monde. Le déplacement de la production d'énergie de la région pélagique ouverte
vers la région benthique, associé a une plus grande clarté de I'eau, est un processus connu sous le nom de
"benthification” (Mayer et al. 2014).

Bien que l'impact écologique de cette espece commence a étre bien documenté, nos connaissances sur son
écologie restent limitées dans de nombreux environnements naturels. Certaines études traitent des effets des
parameétres environnementaux sur la croissance des dreissénidés (Adjovu et al. 2023; Garton & Johnson 2000;
Peyer et al. 2010) mais peu d'entre elles se concentrent spécifiquement sur la croissance des moules quagga,
souvent tacitement considérées comme similaires aux moules zébrées malgré leurs différences (D’Hont et al.
2018). La croissance a priori rapide des moules quagga, bien que reconnue, est encore peu explorée (Karatayev
& Burlakova 2022), et a notre connaissance, les mesures in situ sans manipulation des animaux et sans utilisation
de substrats entierement artificiels restent rares, voire inédites.

L’objectif principal de cette étude a été de déterminer les taux de croissance de la moule quagga a différentes
profondeurs, sur divers substrats, et durant différentes saisons. Nous avons exploré plusieurs questions: la
photogrammétrie est-elle fonctionnelle pour cette application ? La croissance varie-t-elle selon la saison, la
profondeur et/ou le type de support ?
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2. METHODES
2.1 SITE ET PERIODE D’ETUDE

L'étude a été réalisée dans le Léman, le plus grand lac naturel profond d'Europe occidentale, partagé entre la
France et la Suisse. Le lac a une surface de 580 km?, une profondeur maximale de 309 m, et un volume d’eau de
89 mille milliards de litres. Il est soumis a un climat tempéré avec des températures de I'eau variant entre environ
5-6 °C en hiver et 25-26 °C en été (Tran Khac et al. 2024). Les moules quagga ont été étudiées a des profondeurs
différentes et divers substrats (roche, arbre, grille, etc. Figure 1). La période d’étude considérée dans cette étude
s’est étalée entre les mois d’octobre 2023 et septembre 2024.

2.2 COLLECTE DES DONNEES

Les images ont été capturées au cours de plusieurs plongées subaquatiques (effectuées environ toutes les 3 a 4
semaines) a I'aide de deux caméras GoPro Hero (versions 10 et 12). En moyenne, 95 photos (avec une gamme
de 30 a 173) ont été prises pour chaque agrégat lors de chaque plongée selon Tsuboi et al. (2020). A chaque fois,
les photographies étaient prises de telle maniére a assurer un maximum de chevauchement entre chacune d’elle
et pour couvrir I’'ensemble de I'agrégat étudié.
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Figure 1 : Variété des supports/substrats étudiés avec la répartition en profondeur des agrégats ciblés.

Figure 1 : Variety of locations and depths where the different aggregates were studied.

2.3 TRAITEMENT DES IMAGES ET ANALYSES DES DONNEES
2.3.1 La génération des Structure-from-motion 3D

Correspondant a la reconstruction sous forme d’objets des agrégats, les Structure-from-motion (SfM) en trois
dimensions ont été construits grace au logiciel Metashape (Agisoft Metashape Standard version 2.0) (Forsmoo
et al. 2019) installé sur un ordinateur HP Z2 Mini G9 Worflow acheté pour I'occasion et disposant d’un processeur
Intel Core i7, avec 16 Go de RAM et une mémoire de 512 Go, bénéficiant donc d’une grande capacité de stockage
et de la puissance nécessaire pour faire tourner les différents logiciels de fagcon optimale. Les images ont tout
d’abord été alignées avec un paramétre bas pour sélectionner celles pouvant ou non étre alignées par le logiciel
(Figure 2). Une fois la sélection effectuée, le type d’'images analysé a été optimisé en indiquant le type de caméra
utilisé. Cette étape est importante pour diminuer la distorsion des images (photographies) et diminuer I'erreur
des futurs SfM élaborées par le logiciel. Les photos ont été par la suite alignées avec une résolution haute et un
nuage de point a été construit grace a I'alignement des photos, également avec un parametre résolutif haut. Cela
conduit a obtenir un maillage et une texture générés par le logiciel de haute qualité. Il est possible de suivre les
erreurs de projection des SfM via la génération de rapports générés par Metashape. Ces différentes étapes
pouvant étre réalisées en processus de lot grace a la fonction Batch Process disponible dans le menu Workflow,
nous nous en sommes servis a partir de |'étape d’alignement a haute résolution pour générer nos SfM pendant
la nuit, en nous limitant dans le nombre de SfM par lot pour assurer un fonctionnement optimal du logiciel (Lange
& Perry 2020).
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2.3.2 La mise a I'échelle

Les SfM générés ont été analysés avec le logiciel Meshlab (2023.12) permettant une mise a I'échelle et le
nettoyage du bruit de fond (Million et al. 2021). En effet, Metashape ne proposant que des unités arbitraires
sous sa version standard, Meshlab a permis d’utiliser des échelles de taille (faites pour I'occasion), via la fonction
Transform Scale Normalize, permettant la mise a |'échelle des agrégats et individus.

2.3.3 La mesure de croissance

Avec le logiciel CloudCompare (v2.13.0 Kharkiv - Feb 14 2024 [64-bit]), les mesures de taille des moules ont pu
étre effectuées. Sur CloudCompare, les nuages de points ont été alignés afin de réaliser dans un premier temps
une comparaison des nuages de point aux différentes dates (Lange & Perry 2020), puis dans un second temps
pour regarder la croissance des moules quagga. Nous avons choisi de mesurer la longueur maximale des individus
et de comparer ces mesures pour un méme individu. Nos mesures ont été réalisées sur des individus entierement
modélisés. La différence entre deux mesures de longueur de coquille (e.g. entre deux dates) a permis d’estimer
un taux de croissance, et ce pour différentes périodes de I'année. Pour donner une portée globale a nos travaux
et pour faciliter la comparaison future de nos mesures avec celles d’autres études, nous avons proposé nos
résultats sous la forme de valeurs moyennes mensuelles ou saisonniéres, associées a quatre classes de tailles
correspondant a la longueur maximale d’un individu : 0-10 mm, 10-20 mm, 20-30 mm, et au-dela de 30 mm. Afin
de standardiser nos mesures de croissance, nous avons calculé la croissance journaliere en divisant la croissance
observée par le nombre de jours entre les mesures.

2.4 VALIDATION DE LA METHODE

La photogrammétrie subaquatique n’ayant jamais été appliquée a notre modele d'étude, nous avons vérifié la
méthode en la comparant avec des mesures directes. Pour cela nous avons suivi plusieurs agrégats proches du
bord et faciles d’acces (sans plongée) sélectionnés dans le but de photographier mais aussi de mesurer avec un
pied a coulisse, une méthode plus classique pour suivre la croissance (Bordignon et al. 2024), différents individus.
Les SfM ont été construits de la méme maniére que précédemment et des mesures ont pu étre réalisées. Les
deux types de mesures ont alors été comparés et testés statistiquement.

Alignement des photos avec un paramétre bas
pour trier les photos comme jetables ou non, puis
un parametre élevé avec Agisoft Metashape

a)

Création de Sfm avec un paramétre élevé, identification
des points clés a 40 000 et limite des points d'attache a
4000 avec Agisoft Metashape

Mise & I'échelle et nettoyage avec MeshLab
Mesure avec Cloud compare

Différence de taille
Q entre deux dates 3

Figure 2 : a) Processus mis en place pour la création des SfM et la prise de mesure des individus, et b) Séries d’images
montrant le passage de la série de photographies initiales typiques d’un agrégat a sa reconstruction modélisée jusqu’a
la mesure de I’évolution de la taille individuelle entre dates, ici illustrée en fausses couleurs.

Figure 2 : a) The process in place for creating SfM and measuring individuals, and b) Series of images showing the
transition from the series of initial photographs typical of an aggregate to its modelled reconstruction to the
measurement of the evolution of the individual size between dates, here illustrated in false colors (B).
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2.5 EFFET DE LA TEMPERATURE

La température de I'eau a été mesurée en continu au moyen de capteurs MiniDot™ a différentes profondeurs
pour tenter d’analyser I'effet de ce paramétre sur la croissance des moules (Figure 3).
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Figure 3 : Température mesurée en continue a différentes profondeurs, a cété des agrégats étudiés, sur la période
concernée, d’octobre 2023 a septembre 2024.

Figure 3 : Temperature measured continuously at different depths, next to the studied aggregates, along the concerned
period, from October 2023 to September 2024.
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3. RESULTATS
3.1 VALIDATION DE LA METHODE

Une corrélation positive hautement significative (r=0.945 ; p<0.01 ; n=104) a été trouvée entre mesures directes
et photogrammeétriques. Les faibles différences entre les deux types de mesure ont surtout été enregistrées pour
les individus de taille moyenne a grande. Avec une erreur <6 %, nous avons considéré la méthode basée sur la
photogrammeétrie pour quantifier la croissance de la moule quagga extrémement solide (Figure 4). A noter que
nous avons également testé un effet « opérateur » en faisant mesurer plusieurs dizaines d’individus, par les deux
méthodes par deux personnes différentes. L'erreur entre ces derniers n’a pas excédé 7 % en moyenne (résultats
non montrés).

25
|
1:1

20 + ..
() |
©
E l’.'
s F_f

15 .
g -
o - | |
s _."
g ol UL
£ nom
< 10 |
S -
[} .
=}
5 |
o [ L)
-

5 - . g

_I
|
0 - T T T T
0 5 10 15 20 25

Longueur (mm) - pied a coulisse

Figure 4 : Régression linéaire entre les mesures (de longueur maximale des individus) prises au pied a coulisse et celles
estimées grdce a la photogrammeétrie.

Figure 4 : Linear regression between measurements (of maximum length of individuals) taken with calipers and those
estimated using photogrammetry.

3.2 CROISSANCE DE LA MOULE QUAGGA

Nous avons pu observer une diminution progressive du taux de croissance des moules en fonction de leur taille.
Les moules plus grandes et plus agées ont en effet une croissance plus lente que les juvéniles de plus petite taille.
Les taux de croissance variaient de 0.142 + 0.099 mm/jour pour les moules mesurant 0 a 10 mm, a
0.089 + 0.071 mm/jour pour celles mesurant entre 10 et 20 mm. Chaque classe de taille présentait des taux de
croissance significativement différents (p < 2e-16), malgré de larges écarts types (Figure 5), tels que révélés par
le test de Kruskal.
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Figure 5 : Croissances moyennes (avec leur écart-type) discriminées en fonction de la classe de taille des individus, toutes
saisons et site/substrat confondus (la valeur en rouge correspond au nombre de mesure effectué).

Figure 5 : Average growth (with their standard deviation) discriminated according to the size class of the individuals, all
seasons and site/substrate combined (the value in red corresponds to the number of measurements made).

Nous avons également regardé comment les taux de croissance variaient en fonction des sites et des saisons
(Figure 6) pour lesquels le jeu de données était complet. Une grande similitude a été trouvé et le constat a été
fait de I'absence d’effet significatif du type de support, ou de la saison (p > 0.05). A contrario, la profondeur avait
un effet significatif sur la croissance des moules avec une tendance d’augmentation du taux de croissance avec
I’'augmentation de la profondeur (p = 0.006).
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Figure 6 : Croissances moyennes (avec leur écart-type) et maximales (en rouge) discriminées en fonction des saisons et
différents sites/substrats (pour lesquels la profondeur qui peut étre aussi différente est renseignée).

Figure 6 : Average growth (with their standard deviation) and maximum growth (in red) discriminated according to the
seasons and different sites/substrates (for which the depth is indicated).
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4. DISCUSSION ET CONCLUSION

L'utilisation de la photogrammeétrie a permis de tester et valider, pour la premiere fois, un protocole de suivi non
invasif de la croissance de la moule quagga Dreissena rostriformis bugensis dans un environnement naturel. A
cette fin, des caméras GoPro ont été utilisées, s'avérant suffisantes pour capturer des images et générer des
modeles 3D (Million et al. 2021; Nocerino et al. 2020; Guo et al. 2016). Bien que l'application de la
photogrammeétrie a des objets de petite taille ne soit pas inédite (Koch et al. 2021), cette approche a permis de
suivre dans le temps des individus de taille variable sans nécessiter de manipulation directe.

Lors de la création des modeles 3D, des mesures ont été prises pour limiter les erreurs de reprojection identifiées
dans la littérature (Nocerino et al. 2020), en excluant les données présentant des erreurs excessives. Au final, les
erreurs ont été négligeables, avec une erreur moyenne de I'ordre du micrométre sur les modeles générés par
Structure-from-Motion (SfM). L'effet "fish-eye", inhérent aux caméras de type GoPro, a été pris en compte afin
d'assurer la qualité des modeéles tridimensionnels (Nocerino et al. 2020). D'autres études ont également utilisé
avec succes des caméras GoPro pour des suivis de croissance similaires (Koch et al. 2021; Million et al. 2021;
Nocerino et al. 2020).

Le protocole mis en place a permis de mesurer avec précision les taux de croissance individuels de la moule
quagga tout au long de l'année, a différentes profondeurs et sur divers supports. Notre approche se distingue
par son originalité et son caractére innovant, avec peu d'équivalents dans la littérature. Nos comparaisons se
sont limitées a des données de croissance obtenues en conditions contrélées ou sur supports artificiels, tels que
des cages ou des cordes immergées (D'Hont et al. 2018; Karatayev et al. 2011; Wong et al. 2011; Fréchette &
Grant 1991). Contrairement a d'autres travaux, nous avons étudié la croissance dans des conditions naturelles,
ou de multiples interactions biotiques et abiotiques peuvent intervenir, offrant ainsi une compréhension plus
approfondie des facteurs influengant la croissance de cette espéce (Karatayev et al. 2024; Ozersky et al. 2013;
Adjovu et al. 2023; Karatayev et al. 2018; Peyer et al. 2010; Wright et al. 1996).

Grace a la précision de la méthode photogrammétrique, nous avons pu observer des variations notables de la
longueur des coquilles individuelles, mettant en évidence des taux de croissance souvent supérieurs a ceux
rapportés précédemment dans la littérature, avec des valeurs atteignant jusqu'a 0.285 mm/jour en période
printaniere. Nos résultats indiquent des taux de croissance moyens de 0.142 + 0.099 mm/jour pour les individus
de 0 3 10 mm et de 0.089 + 0.071 mm/jour pour ceux de 10 a 20 mm. A titre de comparaison, les études
précédentes rapportent des taux variant de 0.12 mm/jour (Maclsaac 1994) a 0.002 mm/jour (Elgin et al. 2023)
pour des individus de 11 a 13 mm. La plupart des données disponibles, en particulier celles provenant des lacs
américains, montrent des taux de croissance inférieurs a 0.03 mm/jour (Elgin et al. 2023 ; Karatayev & Burlakova
2022), a I'exception notable du lac Mead, ou les taux varient entre 0.4 et 0.8 mm/jour (Wong et al. 2011). En
somme, nos observations révelent des valeurs maximales de croissance allant de 0.049 a 0.285 mm/jour, toutes
conditions confondues (site, profondeur, et saisons). Fait particulierement intéressant, nous avons constaté que
la moule quagga semble croitre toute I'année, sans interruption apparente, méme lors de périodes de
températures hivernales basses (7.5 a 9.3 °C) ou en profondeur (7.5 a 10 °C), ce qui suggere que ces conditions
ne freinent pas son développement.

Seule la profondeur semblait jouer un réle majeur sur la croissance, avec une augmentation notable du taux de
croissance a mesure que la profondeur augmente. Ce résultat pourrait étre attribué a une plus grande stabilité
thermique et a une disponibilité potentiellement plus élevée des ressources nutritives en profondeur.
Comparativement, les variations saisonnieres et les différences entre les types de supports n‘ont pas révélé
d’effet significatif sur le taux de croissance. Bien que des taux de croissance plus élevés aient pu étre observés
en hiver et au printemps, ces variations pourraient étre expliquées par des conditions environnementales plus
favorables, bien que leur impact statistique demeure limité. De méme, |'absence d’effet notable du type de
support sur la croissance peut s'expliquer par I'interconnexion entre le support et la profondeur, rendant difficile
I'isolation de ces deux facteurs. Notre étude montre ici ses limites et un nouveau design expérimental assez
simple permettrait de déconvoluer I'effet de la profondeur de celui du substrat.

Nos résultats constituent les premieres données de ce type pour les lacs européens. Les études menées en
Europe, telles que celle de D'Hont et al. (2018), se sont concentrées sur des riviéres, avec des taux de croissance
d'environ 0.09 mm/jour. Comparativement, les lacs, avec moins de contraintes mécaniques, semblent plus
propices a une croissance rapide. Il est également possible que nous soyons encore dans les premiéeres étapes
de l'invasion de cette espece, avec des taux de croissance relativement élevés, similaires a ceux observés dans
les lacs américains (Maclsaac 1994).
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Les moules quagga sont présentes sur I'ensemble du Léman et colonisent une grande variété de supports. Leur
croissance varie srement en fonction de divers facteurs, et nous avons mis en évidence I'importance de la
profondeur qui semble influencer significativement ce développement. Il est essentiel de poursuivre ces travaux
afin de développer un modeéle de croissance fiable pour la moule quagga, prenant en compte plusieurs années,
ainsi qu’une variété de sites, de supports et de profondeurs. Cela permettra de mieux comprendre les facteurs
environnementaux qui influencent cette croissance et ses variations spatio-temporelles. Au-dela de la simple
mesure de la longueur ou de la largeur des coquilles, il serait également pertinent d'examiner le volume total de
I'animal, ainsi que ses parties molles. Enfin, il serait judicieux d’évaluer la performance de la photogrammétrie
dans d’autres contextes environnementaux pour élargir son champ d’application.
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